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D it artikel is een samenvatting van een voordracht gehouden op 10 december 1981 ter 
gelegenheid van een tienjarig bestaan van de BION-projectgroep Oecofysiologie 
(Werkgemeenschap Plantenoecologie en Vegetatiekunde).
De relatie tussen ecofysiologie en 
populatiebiologie bij planten
Een populatie is, binnen één soort, een 
groep individuen die grote overeenkomsten 
in eigenschappen vertoont en die, bij 
planten, meestal gebonden is aan één 
bepaalde standplaats. De wisselwerking 
tussen de planten binnen een populatie is 
groter dan die tussen populaties. 
Deelgebieden van de populatiebiologie zijn 
de populatiegenetica en de 
populatie-ecologie, bestaande uit 
verspreidingsecologie en 
populatiedynamica. Populatiedynamica is 
de wetenschap die zich bezighoudt met het 
zoeken naar verklaringen voor verschillen 
in aantallen organismen zoals die zich van 
plek tot plek en van het ene tijdstip tot het 
andere aan ons presenteren. Aantallen 
worden onder meer bepaald door 
individuele overleving, die beïnvloed wordt 
door zowel abiotische als biotische 
factoren. Populatiebiologische studies 
hebben ook betrekking op groei en 
achteruitgang van populaties en met 
selectieprocessen die kunnen leiden tot 
veranderingen van zowel tijdelijke als 
permanente aard, waardoor deze studies 
ook te maken hebben met evolutie. 
Verklaringen voor het gedrag van 
populaties kunnen onder meer door 
ecofysiologisch onderzoek gegeven 
worden. Ecofysiologie is een combinatie 
van plantenfysiologie en plantenecologie. 
Het is de wetenschap die zich bezighoudt 
met de fysiologische reactie van 
individuele planten op hun omgeving.
De hier gegeven omschrijvingen van de 
begrippen die in de titel van dit artikel zijn 
genoemd, zijn nodig alvorens over te gaan 
tot een bespreking van de relatie tussen 
beide vakgebieden.
Inleiding
Individuele planten hebben in meer of 
mindere mate het vermogen zich aan te 
passen aan veranderende milieuomstan- 
digheden. Een belangrijk aspect hierbij is 
de variatie die tussen individuen van één 
populatie aanwezig kan zijn.
Twee componenten, die elkaar niet be­
hoeven uit te sluiten, maar ook niet com­
plementair behoeven te zijn, zijn hierbij te 
onderscheiden. De eerste component is 
de genetische variabiliteit en de andere is
de fenotypische plasticiteit, waardoor de 
individuele plant inspeelt op veranderen­
de milieuomstandigheden om zo overle­
ving te waarborgen. In feite uit de tweede 
component zich meestal in morfologische 
plasticiteit en aangezien er geen morfolo­
gische aanpassingen zonder fysiologi­
sche processen plaatsvinden, kan beter 
gesproken worden van fysiologische 
plasticiteit. Zoals gezegd, wordt in de po­
pulatiebiologie onder meer gezocht naar 
achtergronden en verklaringen voor ver­
anderingen binnen en tussen populaties, 
hetgeen inhoudt dat met beschrijvingen 
van ontwikkelingen binnen populaties, 
ecofysiologisch onderzoek nodig is voor 
het verklaren van de morfologische plas­
ticiteit en genetisch onderzoek noodzake­
lijk is voor studies naar de genetische va­
riabiliteit (zie o.a. Solbrig 1 979). Het vak­
gebied ecofysiologie vormt samen met de
meer beschrijvende studierichtingen 
zoals bijvoorbeeld plantendemografie, mi- 
croklimatologie en bodemkunde een on­
misbare ondersteuning van de populatie­
biologie.
Voor het verrichten van populatiebiologi­
sche studies aan planten is het noodzake­
lijk met twee aspecten, die beide ver­
werkt zijn in schema 1, rekening te hou­
den. Allereerst dienen hypothesen die in 
het veld zijn opgesteld, in laboratorium- of 
proefveldexperimenten te worden ge­
toetst. Vervolgens moeten de resultaten 
afkomstig van experimenten uitgevoerd 
onder vereenvoudigde omstandigheden 
op hun waarde worden getoetst in de 
veldsituatie. Voor causaal-analytisch on­
derzoek is een wisselwerking tussen veld 
en laboratorium een duidelijk eerste uit­
gangspunt en de ecofysiologie speelt 
hierbij een belangrijke rol. Het tweede uit-
Schema 1. De relatie tussen populatiebiologie en ecofysiologie bij planten.
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vb
gangspunt is dat in de studie alle fasen 
die in de levenscyclus van de plant optre­
den, betrokken worden. Zo moeten in­
vloeden van milieuveranderingen bestu­
deerd worden op de ontkieming, de vesti­
ging van kiemplanten, de groei, de vege­
tatieve en generatieve voortplanting, de 
zaadverspreiding en zaadoverleving. En­
kele belangrijke factoren die tot fysiologi­
sche aanpassingen van planten in ver­
schillende levensstadia kunnen leiden 
zijn: de fysische en chemische eigen­
schappen van de bodem, het microkli­
maat zoals licht, temperatuur en vocht en 
interacties tussen planten onderling, tus­
sen planten en dieren en tussen planten 
en micro-organismen (zie o.a. Bannister 
1976 en Harper 1977).
In dit artikel zullen een aantal voorbeel­
den van ecofysiologisch onderzoek in re­
latie tot populatiebiologische studies 
worden gegeven waarbij de vraag cen­
traal staat 'Welke bijdrage kan fysiolo­
gisch onderzoek leveren aan verklaringen 
voor het gedrag van planten in het veld?'
Ontkiem ing in het veld; 
tem peratuur en bodem ­
samenstelling
Een bij vele onderzoekers tot de verbeel­
ding sprekende vraag is hoe planten zich 
kunnen vestigen en functioneren in een 
regelmatig met zeewater overstroomd 
gebied. Een centrale plaats in het eco- 
fysiologische onderzoek naar de factor 
zout is altijd de vestigingsproblematiek in 
de verschillende zones van hoog (minder 
zout) naar laag (veel zout) van de strand­
vlakten, gorzen en schorren geweest. 
Veel onderzoek naar de ontkieming van 
zaden van zoutplanten is uitgevoerd en 
uit de literatuur blijkt dat de ontkieming 
van de meeste soorten door zout water 
geremd wordt. Voor enkele hogere plan- 
tesoorten is dat anders; zo blijken onder 
meer Zeeaster (Aster tripolium) en Lams­
oor (Limonium vu/gare) in het laborato­
rium beter in zout dan in zoet water te 
kiemen (Schratz 1934 en Boorman
1 968). Deze experimenten zijn echter al­
leen in kassen uitgevoerd onder relatief 
hoge temperaturen en dat er een duidelijk 
verschil kan bestaan tussen deze resulta­
ten en de mogelijkheden van zaden om 
tot ontkieming te komen in de veldsitua- 
tie, is onder meer aangetoond door Roze- 
ma (1978). In zijn onderzoek naar de 
aanpassing van halofyten voorkomend op 
de strandvlakte van Schiermonnikoog 
heeft hij aangetoond dat Melkkruid (G/aux 
maritima) bij een constant hoge tempera­
tuur, zoals in kasproeven gebruikelijk is, 
niet kiemt in zout water, terwijl bij een 
fluctuerende temperatuur (5-25*0) wel 
snel een hoog percentage zaden tot ont­
kieming komt. Bij deze soort bleek ook 
dat een koudeperiode in zout water de
kiemrust van de zaden doorbreekt, het­
geen overigens ook bij andere halofyten 
is gevonden. Rozema (1 978) heeft in een 
vergelijkend onderzoek met Juncus-soor- 
ten ook aangetoond dat het vermogen tot 
ontkiemen in zout water afneemt naar­
mate de natuurlijke standplaats van deze 
soorten minder onder invloed van zee 
staat. Met een aantal resultaten van fy­
siologisch onderzoek bij soorten die in 
verschillende zones op de strandvlakte 
van Schiermonnikoog voorkomen, komt 
hij tot een op veel punten sluitende ver­
klaring voor de op dit terrein zo kenmer­
kende zonering. Dit onderzoek is een goe- 
de illustratie van de noodzaak van koppe­
ling van fysiologisch onderzoek aan veld­
waarnemingen, waarbij uitbreiding van 
deze studie tot op het niveau van popula­
ties een volgende stap kan zijn.
Een samengaan van populatiedynamisch 
onderzoek en verklarende ecofysiologi- 
sche studies wordt ook aangetroffen in
het werk van Van Breemen (1982) en 
Freijsen et al. (1980) aan de Hondstong 
(Cynoglossum officinale) waarbij de laat­
ste auteurs zich met de ecofysiologische 
component bezig hielden. Omdat reeds 
lang bekend was dat deze soort alleen in 
kalkrijke duinen voorkomt, is dit onder­
zoek uitgevoerd in de duinen van Meyen- 
del en Voorne. Door Van Breemen zijn 
een aantal populaties nauwkeurig en uit­
voerig bestudeerd. Kiemplanten van 
Hondstong worden in de duinen vooral 
tegen het einde van de winter en in het 
zeer vroege voorjaar aangetroffen. Kie- 
mingsexperimenten (Freijsen et al. 1 980) 
hebben aangetoond dat koude een be­
langrijke kiemrustbrekende factor is; een 
fluctuerende temperatuur van 2,5-8,5°C) 
brengt een ontkieming van ongeveer 80 
procent teweeg (zie Fig. 1). Vooral op 
Voorne blijkt dat de grootste en meest vi­
tale populaties van de Hondstong op 
open plekken bij duindoornstruwelen
Fig. 1. Ontkieming van de Hondstong (Cynoglossum officinale) op kalkrijk duinzand bij 
wisselende temperaturen (Freijsen et al. 1980).
8 ,5 / 2,5 °C
14,5 / 8,5 °C 
20 ,5 / 14,5 °C
max.en min
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Tabel 1. Ontkieming van Hondstong (Cynoglossum officinale) op kalkarm (Bergen) en 
kalkrijk (Voorne) duinzand. De percentages ontkiemde zaden en de nitraatconcentraties 
zijn weergegeven aan het begin ^o^ en eind van de proef (*e) (Uit Freijssen et al. 1980).
NO3-N  (ppm.) 
% t0 t e
Duinzand Bergen 23 0,7 0,7
Duinzand Voorne, grasland 85 1,7 6,4
duindoornstruweel 80 4,8 15,4
Tabel 2. Enkele eigenschappen van twee standplaatsen met populaties van de Smalle
Weegbree (Plantago lanceolata).
1
M errev l ie t (Voorne) W estdu inen (Goeree)
verlande rivierarm binnenduin grasland
veenbodem zandbodem
nat en koel droog en warm
hoge biomassa produktie lage biomassa produktie
hoge vegetatie (gemiddeld 40 cm) lage vegetatie (gemiddeld 6 cm)
gesloten vegetatiedek open vegetatiedek
gehooid begraasd
Tabel 3. Eigenschappen van populaties van de Smalle Weegbree (Plantago lanceolata)
uit twee verschillende standplaatsen. Gegevens van J. van Groenendael (BION-mede-
werker zwaartepunt).
voorkomen. Al veel langer is bekend dat 
de Duindoorn (Hippophaë rhamnoides) in 
staat is met wortelknollen stikstof te bin­
den waardoor het nitraatgehalte in bo­
dem op plaatsen waar de Duindoorn 
voorkomt relatief hoog is. Een belangrijke 
factor daarbij is omwoeling waardoor de 
nitrificatie wordt bevorderd. De vraag 
rees in hoeverre zowel kalk als nitraat een 
rol spelen bij de ontkieming, vestiging en 
verspreidingspatroon van de Hondstong. 
Uit het werk van Freijsen et al. (1980) 
bleek dat in kalkrijke bodems in vergelij­
king met zure bodems een aanzienlijk ho­
ger ontkiemingspercentage bij deze soort 
werd bereikt. Verder werd geconstateerd 
dat deze verschillen gecorreleerd zijn met 
verschillen in nitraatniveau (zie Tabel 1). 
Omdat in kalkrijke bodems een toename 
van de nitraatconcentratie werd waarge­
nomen, is het aannemelijk dat op deze 
plaatsen nitrificatie plaatsvindt. Uit verder 
onderzoek van deze auteurs werd duide­
lijk dat kiemplanten nitraat opnemen en 
dat voor de groei van Hondstong juist cal­
cium nodig is. Concluderend kan gesteld 
worden dat dit voor een deel ecofysiolo- 
gische onderzoek een antwoord heeft ge­
geven over de achtergrond van het ver­
spreidingspatroon van Hondstong in de 
Nederlandse duingebieden en dat ook de 
achtergronden van verschillen in vitaliteit 
tussen populaties grotendeels zijn opge- 
helderd.
Fysiologische plasticiteit als 
aanpassingsmechanisme
Een goede benadering om aanpassingen 
van planten aan hun standplaats te on­
derzoeken, is door een vergelijkende stu­
die van populaties van één soort in ver­
schillende gebieden uit te voeren. De ach­
tergrond van een dergelijke studie kan 
zijn de vraag op welke wijze en in welke 
mate morfologische verschillen tussen in­
dividuele planten gekoppeld zijn aan fy­
siologische processen. Deze probleem­
stelling is één van de aspecten van het 
ZWO-BION zwaartepunt dat in 1978 
binnen de ecologie is toegekend en waar­
in onderzoekers van het Instituut voor 
Oecologisch Onderzoek samenwerken 
met vakgroepen van de Universiteiten 
van Groningen en Utrecht (zie o.a. Van 
der Aart 1 981). In het kader van dit arti­
kel is aan het zwaartepunt een enkel 
voorbeeld ontleend ter illustratie van het 
belang van ecofysiologisch onderzoek bij 
populatiebiologische studies van planten. 
Onderzocht zijn de demografische eigen­
schappen van een populatie van de Smal­
le Weegbree (Plantago lanceo/ata) op de 
Westduinen, een begraasd oud binnen- 
duingrasland met een lage vegetatie op 
Goeree en van een populatie van dezelfde 
soort op het Merrevliet, een verlande ri­
vierarm op Voorne met een hoge vegeta-
M errev l ie t (Voorne)
Weinig bladeren (gemidd. 3,8 per plant) 
Hoogopstaande, grote bladeren 
Enkele grote aren (gemidd. 1,7 per plant) 
Trage blad turnover 
Geen zijrozet vorming
tie die gehooid wordt. Op deze twee ter­
reinen waartussen de verschillen uiterst 
groot zijn, is de Smalle Weegbree vrijwel 
de enige gemeenschappelijke soort. In 
Tabel 2 zijn, in grote lijnen, de milieuken- 
merken van beide terreinen weergege­
ven. De eigenschappen van de populaties 
van de Smalle Weegbree op beide terrei­
nen wijken sterk van elkaar af (Tabel 3). 
Het zal duidelijk zijn dat fysiologische 
kenmerken zoals fotosynthesemogelijk­
heden en groei het best direct in het veld 
gemeten kunnen worden waarbij ener­
zijds de relatie wordt gelegd met het mi­
lieu en aansluiting wordt verkregen bij 
demografische en experimenteel-ecologi- 
sche gegevens en anderzijds mede de 
integratie tot stand wordt gebracht tus­
sen het fysiologische laboratoriumonder­
zoek en de veldsituatie. Een ecofysiologi- 
sche veldstudie zal zich vooral moeten
W estdu inen (Goeree)
Vorm
Veel bladeren (gemidd. 6,0 per plant)
Liggende, kleine bladeren
Veel kleine aren (gemidd. 9,0 per plant)
Snelle blad turnover
Wel zijrozet vorming
toeleggen op een koppeling van analyses 
over het microklimaat met studies waar­
bij de fysiologische processen die voor 
het handhaven van het individu op die 
plaats van belang worden geacht, ge­
volgd worden. Fluctuaties in het microkli­
maat dienen daarbij zo nauwkeurig mo­
gelijk te worden geregistreerd. Het Mer­
revliet behoort tot de vochtige terreinen 
waarbij op zonnige dagen de temperatuur 
in de vegetatie even hoog of lager kan zijn 
dan de lucht op 1 m boven de begroeiing; 
de lucht in de vegetatie is echter vrijwel 
altijd relatief vochtiger. In droge terreinen 
zoals de Westduinen wordt het omge­
keerde aangetroffen. Deze kenmerken 
hebben een directe invloed op de ver- 
dampingsmogelijkheden van de planten. 
Het verschil in hoogte van de vegetatie in 
beide terreinen is bepalend voor de fo to­
synthesemogelijkheden en de groei van
Zaden, kieming, vestiging
Korte bloeitijd (juni-half juli, maaien) 
Lange aren
Zware zaden (2,1 ±  0,8 mg)
Kieming vooral in najaar
Kieming ook bij lage temperatuur (1 2°C)
Juveniele planten kwetsbaar
(beschaduwing)
Lange bloeitijd (juni-oktober)
Korte aren
Lichte zaden (0,8 ±  0,4 mg) 
Kieming vooral in voorjaar 
Kieming pas bij 1 8°C 
Adulte planten kwetsbaar (droogte)
vb
de Smalle Weegbree. Gebleken is dat in 
de relatief hoge vegetatie van het Merre- 
vliet op de plaats waar het grootste blad- 
oppervlak van de Smalle Weegbree zich 
bevindt nog slechts 5 procent van het fo- 
tosynthetisch actieve licht doordringt. 
Van individuen van P. lanceolata werd in 
beide terreinen de groei van bovengrond­
se delen in de loop van de tijd vervolgd. 
Hierbij werden ook metingen verricht 
over fotosynthese en waterhuishouding 
van de planten in relatie tot omgevings­
factoren (zie Smit 1981). Voor de West- 
duinen-populatie is er een duidelijk ver­
band tussen regenval en groei waargeno­
men. Een droogteperiode van ±  6 weken 
gaat gepaard met afsterving van blade­
ren. Fysiologische effecten van water­
tekort zijn aanwijsbaar in het dagverloop 
van de fotosynthese en transpiratie op 
zonnige dagen. Een voorbeeld is gegeven 
in Fig. 2. Een toenemend lichtaanbod aan 
het begin van de dag resulteert in een 
toename van de netto-fotosynthese.
Deze kan toenemen doordat er een 
rechtstreeks verband bestaat met de 
geabsorbeerde lichtenergie in de fotosyn- 
thesereacties, maar ook omdat de stoma- 
ta zich openen in het licht. Hierdoor wordt 
diffusie van C 0 2 naar de chloroplasten 
mogelijk. Dit laatste heeft ook tot gevolg 
dat de transpiratie toeneemt. De toene­
mende transpiratie kan in deze situatie 
niet geheel goed gemaakt worden door 
de opname van water door de wortel. 
Hierdoor ontstaat een watertekort in de 
spruit, te zien aan het afnemen van de 
waterpotentiaal van het blad. Dit water­
gebrek kan uiteindelijk leiden tot een par­
tiële sluiting van de stomata waardoor 
zowel de transpiratie als de fotosynthese- 
snelheid worden afgeremd. Later op de 
dag kan de waterpotentiaal van het blad 
zich herstellen waardoor de stomata zich 
weer verder openen. Hierdoor treedt aan 
het einde van de dag een licht herstel van 
de fotosynthese op. Het dal in de fotosyn- 
these-lijn, de z.g.n. middagdepressie in de
fotosynthese, is dieper naarmate het wa­
teraanbod geringer is of de totale ver­
damping groter. Het zal duidelijk zijn dat 
op het Merrevliet de in Fig. 2 gegeven lij­
nen vlakker zullen verlopen omdat daar 
geen sprake is van droogte. In de loop 
van het groeiseizoen heeft de Smalle 
Weegbree te maken met een toenemend 
effect van beschaduwing door de omrin­
gende planten. Het effect hiervan uit zich 
in een morfologische aanpassing: het 
blad wordt langer en dunner. De geduren­
de het groeiseizoen waargenomen gelei­
delijke teruggang van het lichtcompensa- 
tiepunt en het dalende lichtverzadigings- 
niveau van de fotosynthese van de scha- 
duwbladeren zijn beide uit deze morfolo­
gische verandering te verklaren.
Dit onderzoek heeft het belang van fysio­
logische waarnemingen in het veld duide­
lijk aangetoond. Morfologische verschil­
len bij individuen van verschillende popu­
laties zijn gekoppeld aan verschillen in fy­
siologische processen. Terecht kan over 
fysiologische plasticiteit worden gespro­
ken als aanpassingsmechanisme van 
planten aan hun standplaats. Ook deze 
studie geeft het belang aan van de ecofy- 
siologie binnen populatiebiologische stu­
dies van planten. Uit deze voorbeelden en 
veel ander onderzoek blijkt dat fysiolo­
gisch werk noodzakelijk is omdat verkla­
ringen worden gegeven voor eerder 
waargenomen en onbegrepen reacties 
van planten in het veld.
Fig. 2. Schematische weergave van het dagverloop (zonnig) van de fotosynthese en de 
waterpotentiaal in bladeren van de Smalle Weegbree (Plantago lanceolata) uit een popu­
latie van de Westduinen op Goeree (Smit 1981).
I Toename fotosynthetisch actief licht -> opening van stomata — C02 diffusie naar 
chloroplasten — toename van de transpiratie — tekort in H20-aanvoer -* afname van 
waterpotentiaal in het blad.
II Sluiting stomata — afname van de fotosynthese -> later stijging van waterpotentiaal.
fo tosynthese________________________
waterpotentiaal...........................................
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